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La 蛋白作为一种 RNA 结合蛋白广泛存在于各种真核生物中，大量的研究表




进入位点（IRES），而 AtLa1 蛋白直接结合于 WUS 5’UTR 并起始 WUS mRNA 的
翻译。当降低体内 AtLa1 的表达水平时，WUS 表达受阻进而引起植物生长发育
停滞。AtLa1 主要定位于细胞核只有极少量分布于细胞质中；然而当在环境胁迫
下，AtLa1 蛋白向细胞质中大量转移，由此进一步加强了依赖于 WUS IRES 的翻
译。遗传学数据表明 WUS 蛋白水平升高能够增强茎尖分生组织对抗环境胁迫的
承受能力。基于这些结果我们认为 AtLa1 蛋白介导依赖于 IRES 的 WUS mRNA
的翻译，并且在遭受环境胁迫时依靠这种机制调控植物干细胞的动态平衡。 
 
















In the shoot apical meristem,the homeodomain transcription factor WUSCHEL 
(WUS) expressed in the organizing center(OC) specifies and maintains the fate and 
population of the stem cells within the overlying central zone(CZ).The stem cells 
daughters displace towards the surrounding peripheral zone(PZ) and are the source for 
the development of all aboveground organs.In order to ensure the stability of the 
genome for the progeny, plant stem cells are hypersensitive to environmental hazards 
throughout their life cycle, but the mechanism by which plants safeguard stem cell 
homeostasis in response to environmental hazards is largely unknown. 
The La protein is an RNA-binding protein and presented in a wide range of 
eukaryotes. Previous studies suggest that the La protein is involved in the processing 
and metabolism of many RNAs. In Arabidopsis, the AtLa1 is a true homologous 
gene of the La。AtLa1 plays an important role in embryogenesis，but its function 
remains to be fully elucidated in the developmental processes of Arabidopsis. 
Here, we demonstrate that the translation of WUS mRNA is directed by an 
internal ribosomal entry site (IRES) located in the 5’-untranslated region. The AtLa1 
protein, an RNA binding factor, binds to the 5’-untranslated region and initiates the 
IRES-dependent translation of WUS mRNA. Knockdown of AtLa1 expression 
represses the WUS IRES-dependent translation and leads to the arrest of growth and 
development. The AtLa1 protein is mainly located in the nucleoplasm and only a 
small amount distributed in the cytoplasm. However, environmental hazards promote 
the nuclear-to-cytoplasmic translocation of the AtLa1 protein, which further enhances 
the IRES-dependent translation of WUS mRNA. Genetic evidence indicates that the 
WUS protein increases the tolerance of the shoot apical meristem to environmental 
hazards. Based on these results, we conclude that AtLa1 protein mediates 
IRES-dependent translation of WUS mRNA, and also regulates the stem cell 
homeostasis when Arabidopsis are exposed to environmental hazards. 
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(rib zone，RZ)，如图 1.1 中 B 所示。植物茎尖干细胞位于 CZ，在这里细胞通
过缓慢的细胞分裂实现自我更新并维持在未分化状态，它们是新器官和组织发育
的来源。PZ 处细胞分裂较快，在这里细胞分化成不同的器官原基。RZ 处细胞同
PZ 一样分裂也较快，它保证了植物能够向上生长[1, 2]。  
另外，根据中央区域干细胞的克隆特性又可将茎尖分生组织分成三层，即外
层的 L1，表皮下的 L2 和内部的 L3[3]（图 1.1，B）。干细胞一次分裂后产生的
两个子细胞一个留在原地成为新的干细胞，而另一个移向其它区域成为待分化的
细胞，它们这种截然不同的命运是受其所在位置决定的[4, 5]。在分裂形式上 L1
与 L2 层干细胞都进行垂周分裂，即新形成的细胞壁垂直于外表面（图 1.1，B），
这样在每一层面上干细胞分裂后产生的两个子细胞一个保持在原位置，另一个则
移向 PZ，进而保证了 L1 与 L2 分别属于两个不同的层次。L3 层细胞既可进行垂
周分裂也可以平周分裂，由此其位于顶端的子细胞留在原位而另一个子细胞移向






















(organizing center，OC)（图 1.1，B）。 
 
 
图 1.1 茎尖分生组织 
















它是 WUSCHEL-related homeobox(WOX)基因家族的基础成员[14]。WUS 的表达起
















纵向与横向分裂，WUS 的表达区域逐渐下移并且位于 SAM 横向上的中央。苗期
时 WUS 在组织中心处表达（图 1.1 B;图 1.2）。花序分生组织中(inflorescence 
meristem，IM)WUS 表达区域同苗期一样，然而在花分生组织中(Floral meristem，
FM)WUS 的表达会上升到 L3 层（说明 SAM 与 FM 的组织形式存在差异）[11]。
WUS 的功能首先表现在苗期时 wus 突变体没有类似于 WT 样穹顶状的 SAM，并
且在干细胞区域出现一定程度已经分化的细胞；在 IM 中也表现出同样的缺陷，
说明 WUS 可以阻止干细胞的分化[10, 11]。其次在过表达 WUS 时不仅导致茎尖分
生组织增大，还可以诱导异位干细胞产生，表明 WUS 可以决定干细胞的属性[12, 
15, 16]。 
在 WUS/CLV 信号通路中另一端为 CLAVATA3(CLV3)。CLV3 编码具有 96 个
氨基酸的蛋白，其属于 32 个 CLV3/EMBRYO SURROUNDING REGION(CLE)蛋
白家族中的一员。它在 N 端具有 18 个氨基酸长度的信号肽而 C 端含有一个同其
它 CLE 家族蛋白相保守的 14 个氨基酸长度的 CLE domain，且 CLE domain 在翻
译后被加工成有活性的小分子信号肽段 CLEp(CLE peptide)[17-19]。许多 CLE 家族
基因在 CLV3 启动子的启动表达下可以恢复 clv3 的表型，这表明 CLV3 与 CLE
家族基因存在功能上的冗余[20]。在植物体中 CLV3 前体蛋白分别在 Arg70 与 His81
或者Arg70与His82位点处通过细胞外水解作用而剪切成为具有 12或 13个氨基酸
长度的 CLEp[21, 22]。在 CLEp 的 Pro7 还需要进一步先后发生羟基化和三个树胶醛
醣化修饰使其成为有功能活性的肽段[22]。CLV3 在 SAM 顶端成楔形结构表达（图
1.2），此区域基本与干细胞一致（图 1.1 B）。在 clv3 中茎尖分生组织和花分生组
织明显增大并且与 WT 相比产生更多器官[23]，这说明 CLV3 对干细胞的维持起负
调控作用。CLV3 在 L3 层的表达细胞数量明显少于 L1 层，如果干细胞在每层细
胞数量一样的话，那么 CLV3 的表达区域并不能完全等同于干细胞的区域。 
经研究发现在 clv3 中 SAM 增大是由于 WUS 表达区域扩大所致[12]；相反的
是在过表达 CLV3 时又抑制 WUS 的转录，并表现出 wus 的表型[24, 25]。另一方面
在 wus 中，CLV3 表达消失；而在过表达 WUS 时，CLV3 表达区域扩散[12, 15]。由
此建立了一个反馈抑制通路，即 WUS 在 OC 处表达后决定并促进上方相邻细胞
成为干细胞，干细胞表达 CLV3，而后 CLV3 又抑制 WUS 使其保持在适当表达水


















图 1.2 WUS-CLV 反馈调节示意图 
Fig. 1.2 Schematic representation of WUS-CLV feedback regulation
[26]
 





WUS 基因的具体作用机制。由此在 2005 年和 2010 年，Reddy 和 Yadav 等人分
别报道了用诱导性沉默或诱导性过表达基因后观察茎尖瞬时发生的变化的结果。
研究发现 CLV3 的功能是防止位于紧邻 CZ 的 PZ 处的干细胞后裔脱分化重新形
成干细胞，并且其抑制 PZ 处细胞的有丝分裂速率来维持 SAM 的大小[27]；而
WUS 在 CZ 过表达时能够促进整个 PZ 处细胞转化成为干细胞，可以提高 PZ 处
细胞的有丝分裂速度，并能控制 PZ 处细胞参与分化和保持不分化的比例（当诱
导性沉默 WUS 基因时器官原基增大）[28]。由此，CLV3 和 WUS 仍然是采用接
近对立的机制在 PZ 与 CZ 细胞的相互转化上、PZ 细胞的分裂速率上和 PZ 细胞
的分化比例上这三个层面保持 SAM 的动态平衡。随后，这其中部分工作得到了
分子水平的阐释。Yadav 等人证明大部分受 WUS 激活的基因在 SAM 的中央区
域表达，而受 WUS 抑制的一大部分基因在 PZ 处表达。受 WUS 抑制的基因中
很多是促进分化的转录因子，其中已经报道的有 37 个，包括在叶的极性建立及
分化中起作用的基因 KANADI1，KANADI2，ASYMMETRIC LEAVES2(AS2)和


















Yadav 等人的工作类似，Busch 等人通过用不同遗传背景下的植物（wus 和诱导
性过表达 WUS）做表达谱分析，发现受 WUS 响应的基因有 667 个之多。随后对
全基因组做 WUS 蛋白的 ChIP-chip 实验，发现 WUS 可以直接结合在 118 个靶基
因的启动子上，而且这种结合至少需要每个启动子上两个不同的元件参与。这些
靶基因主要在激素信号途径(CK，Auxin，Jasmonate)、发育过程（分生组织和细





在 WUS 对于干细胞的决定方向上，Yadav 等人发现 WUS 蛋白可以移动到干
细胞区域并激活 CLV3 的表达（图 1-2；图 1-4）。在它们的研究中 IM 中的
eGFP-WUS(pWUS:eGFP-WUS)扩散至 L1 层，而其 mRNA 仍然在 OC，并且
pWUS:eGFP-WUS 可以恢复 wus。对比之下，2XeGFP-WUS（增加蛋白的大小）
或者 NLS-eGFP-WUS（将融合蛋白进行核定位）蛋白在 IM 中的移动性和对 wus
恢复方面有明显减弱，证明 WUS 具有移动性并且这种移动对 SAM 的维持发挥
重要作用。随后又证明了 WUS 移动到 SC 后会直接结合 CLV3 启动子进而启动
其表达[31, 32]。值得注意的是 WUS 蛋白在 FM 中的移动性会比较复杂，eGFP-WUS、
2XeGFP-WUS 和 NLS-eGFP-WUS 蛋白在 FM 发育早期都能在 L1 层检测到而在





PD 的直径和功能）受 WUS 启动子表达的 WUS-linker-GFP 融合蛋白不能移动到
L1 层并且干细胞出现分化。在 WUS 中其同源异型结构域(homeodomain，HD)
对 WUS 移动有促进作用；而 HD 与 WUS-Box 功能域之间的非保守区域对 WUS
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